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ACTION DE LA PHOTOPÉRIODE ET DE LA TEMPÉRATURE 
SUR LA RAMIFICATION CHEZ BACHELOTIA ANTILLARUM 
(PHAEOPHYCEAE, ECTOCARPALES) * 


Sanaa SHANAB** ct Mahmoud Hafez ABDEL-RAHMAN*** 


RÉSUMÉ, — Des thalles de type filamenteux hétérotriche de la Phéophycée Bachelotia 
antillarum (Grunow) Gerloff ont été soumis à différentes conditions d’éclairement et de 
température afin de préciser l'action de ces facteurs sur l'induction des ramifications à partir 
des filaments rampants principaux (FRP) qui forment des filaments rampants secondaires 
(FRS) et des filaments dressés (FD). 

L'induction des FD a lieu dès les plus bas niveaux d'énergie lumineuse et s'accroît paral- 
lèlement à cette dernière. Celle des FRS, au contraire, connaît un seuil. Sous éclairement 
isoquantique, le pouvoir de ramification est réduit en héméropériodes courtes et stimulé par 
les éclairements de longue durée. Ceci démontre l'existence d’une héméropériode critique. 
On démontre qu'il existe également une phase d'induction de la ramification, constituée 
par trois cycles de jours longs, et que le pouvoir de ramification est significativement stimulé 
pat une prolongation de l'éclairement trophique par une lumière d'appoint faiblement 
énergétique. Le phénomène de ramification est donc, chez cette espèce, sous un contrôle 
photopériodique de jour long. La température n'a pas d'action significative sur la ramifi- 
cation. 


SUMMARY. — Heterotrichous filamentoustype thalli of the Phaeophyceae Bachelotia 
antillarum (Grunow) Gerloff have been subjected to different irradiance and temperature 
conditions in order to precise the action of these factors on the branching induction from 
the principal prostrate filaments (FRP) which form secondary prostrate filaments (FRS) 
and erect ones (FD). 

The induction of the FD occurs since very low irradiance and increases parallely with 
its augmentation. On the contrary, that of the FRS has a threshold irradiance, Under 
isoquantic irradiance, the branching potential is reduced in short light periods and stimu- 
lated in light periods of long duration. This indicates the existence of a critical light period. 
An induction phase of three long days is demonstrated and the branching potential is signi- 
ficantly stimulated by the prolongation of the trophic light period by a complementary 
light period of very low irradiance. Therefore, the branching phenomenon, for this species, 
is under a photoperiodic control of long days. Temperature has no significant action on the 
branching. 


* Ce travail fait partie d'une Thèse de Doctorat d'État soutenue le 10 juillet 1985 devant 
l'Université Pierre et Marie Curie (Paris VI). 
** Département de Botanique, Faculté des Sciences, Université du Caire, Egypte. 


*#* Labaratoire de Biologie Végétale Marine, Université Pierre et Marie Curie, 7, quai Saint- 
Bernard, 75252 Paris Cedex 05, France (adresse pour la correspondance). 


Source : MNHN. Paris 


184 5. SHANAB et M.H, ABDEL RAHMAN 


MOTS CLÉS : morphogenèse, ramification, photopériodisme, température, Bachelotia 
antillarum, Phéophycées. 


INTRODUCTION 


L'étude de l'action des facteurs externes sur la ramification des systèmes 
filamenteux n'a que rarement fait l’objet de travaux distincts, car elle a le plus 
souvent été menée de front avec celle de la croissance. Les deux phénomènes 
sont en fait fréquemment intriqués, et les expériences entreprises pour compren- 
dre l’un apportent des éléments qui concernent l'autre, avec toutefois l’inconvé- 
nient que les actions respectives de chacun d'eux sont en pratique le plus souvent 
difficilement séparables. 

Nos connaissances sur la ramification des systèmes filamenteux ont beaucoup 
progressé grâce à l'utilisation de certains matériels expérimentaux favorables, 
en particulier les prothalles de Ptéridophytes depuis Mohr (1963), le protonema 
des Mousses (Larpent-Gourgaud, 1969), et surtout le mycélium des Champi- 
gnons (Larpent et al., 1971), 

Bien qu'ayant beaucoup profité des acquisitions réalisées chez d’autres 
types de végétaux, les travaux relatifs aux algues sont en nombre encore res- 
treint. On peut en dégager que, tout d’abord, la ramification est sensible à l'éner- 
gic fournie; corrélativemenr, elle est dépendante de l'appareil photosynthétique. 
Ceci est confirmé par la superposabilité du spectre d'action photosynthétique 
au spectre d'action de la ramification au moins chez les Chiorophytes-Chaeto- 
phorales (Larpent Gourgaud et al., 19714, 1971b), par l'inhibition totale de la 
ramification par le DCMU chez la Chromophyte Vaucheria (Aberg, 1978), 
et aussi par l'action de radiations ofigochromatiques appliquées en éclairements 
d’appoints faiblement énergétiques, qui est d'autant plus efficace que la longueur 
d'onde considérée coïncide avec les zones d'absorption majeures du système 
photosynthétique (Larpent-Gourgaud & Larpent, 1973). Une autre preuve en 
est, que le pouvoir de ramification augmente avec l'énergie de l'éclairement 
(Larpent, 1968; Larpent Gourgaud & Larpent, 1973) et qu’il semble, d'après 
certains résultats de travaux portant essentiellement sur la croissance, être 
favorisé par les héméropériodes longues. 

En fait, il n'existe encore que trois contributions montrant une influence de 
la photopériode sur un phénomène pouvant être assimilé à une ramification : 
la formation de la partie dressée d'une fronde à partir d’une base rampante, 
mais chez des formes parenchymateuses (Scytosiphon lomentaria : Dring & 
Lüning, 1975) ou cladomiennes (Calosiphonia vermicularis : Gayral & Mayoub, 
1981; Dumontia contorta : Rietema, 1982); mais seuls les travaux de Dring & 
Lüning ont effectivement apporté la preuve que le phénomène étudié est véri- 
tablement de nature photopériodique. 

Un certain nombre de travaux récents, dont l'évocation n'est pas nécessaire 
ici et qu'on trouvera passés en revue par Dring & Lüning (1983), ont envisagé 
Taction de radiations monochromatiques sur certaines étapes de la morphoge- 
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nèse. Les résultats obtenus dans ce domaine chez B. antillarum ont fait l'objet 
d'une récente publication (Shanab, Jacques & Magne, 1988). 

Il semble que, jusqu’à présent, aucun travail n’ait entrepris l'étude de l’action 
de la température sur la ramification chez une algue. 

Le thalle de Bachelotia antillarum {Grunow) Gerloff, d'une architecture à la 
fois simple et claire et d’une culture aisée, a paru un bon matériel pour tenter 
de préciser, chez une forme d'organisation élémentaire, la sensibilité du phéno- 
mène de ramification à l’action de certains facteurs externes tels que la quantité 
de lumière et la température. 


MATÉRIEL ET MÉTHODES 


Le matériel vivant qui a été utilisé est issu de la souche n9 77 de l’algothèque 
du Laboratoire de Biologie Végétale Marine. 

La constitution du thalle de B. antillarum a été précédemment exposée (Sha- 
nab & Abdel Rahman, 1988, figure 1 A). Il suffit ici de rappeler qu’il est de type 
nématothallien (Chadefaud, 1969) hétérotriche;il comporte des filaments rampants 
principaux (FRP) qui donnent naissance d'une part à des filaments rampants secon- 
daires (FRS), d'autre part à des filaments dressés (FD) verticaux non ramifiés. 

Les expériences qui ont été entreprises pour l'étude de la ramification, ainsi 
que les conditions dans lesquelles elles ont été exécutées, sont les mêmes que 
celles qui ont été mises en œuvre pour l'étude parallèle de la croissance dont les 
résultats ont été publiés (Shanab & Abdel Rahman, 1988). Il convient donc, 
pour l'exposé de celles-ci, de se reporter à ce dernier travail. 

Les résultats ont été, comme au cours de l'étude de la croissance (loc, cit.), 
basés sur la comparaison des dessins des sujets expérimentaux exécutés avant 
et aprés expérience. 

Les paramètres qui ont paru le mieux exprimer et quantifier les caractéris- 
tiques de la ramification sont : 

- le pouvoir d'initiation de FRS par les FRP; il peut être exprimé par les 
valeurs de la formule 

R 
me 100 
dans laquelle 
R = nombre de FRS nés sur les FRP durant un temps donné; 
C = nombre de cellules néoformées sur les FRP durant ce même temps. 


— le pouvoir d'initiation de FD par les FRP, soit : 


D x 100 


expression dans laquelle € 
D = nombre de FD nés sur les FRP durant un temps donné 
C = nombre de cellules néoformées sur les FRP durant ce même temps. 


— le pouvoir de ramification des FRP, soit : 
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F _R+D 
TES 


F étant la somme des FRS et des FD formés. 





= 100) 


C’est surtout de ce dernier paramètre, calculé à partir des deux précédents, 
qu'il sera question par La suite. 

Dans toutes les expériences, les valeurs numériques ont été obtenues à partir 
d’objets expérimentaux comportant à chaque fois au moins 30 thalles, et assor- 
ties d’un intervalle de confiance calculé au risque de 5 %. 


RÉSULTATS 


1, — Action quantitative de la lumière 


Des thalles ont été cultivés dans des conditions variées d'intensité lumineuse 
et de photopériode. Les valeurs du pouvoir de ramification des FRP, calculées à 
partir des résultats obtenus, ont été traduites en histogrammes et regroupées 
sur la figure 1. 



































a vpemst OFO 

[] E FRS 

n 

wo 

M 40 

£ 

£ 

FA 

2% 

Ẹ 

z 

g 2° 

$ 

3 

3 w 

F 

à 

abcdefgh abcdefgh abcdefgh 
JC Jt Le 
Photopériode 


Figure 1 — Action de lumières d'intensité m de durée variées sur le pouvoir de ramification 
du thalle. 


On peut en dégager plusieurs remarques. 
Tout d’abord, on constate que les FD sont initiés à tous les niveaux d'énergie, 
quelle que soit la photopériode; ceci vient confirmer une hypothèse précédem- 
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ment émise (Shanab & Abdel Rahman, 1988). En jours courts (JC) le pouvoir 
d'initiation qui les concerne demeure approximativement constant aux faibles 
énergies {jusqu'à 30 MEm?s!) puis augmente pour des énergies supérieures. 
En jours longs (JL), il croît de façon sensiblement parallèle à l'accroissement 
d'énergie et ceci jusqu'aux plus hauts niveaux. Enfin, en lumière continue (LC), 
après avoir été tout d’abord progressivement stimulé (jusqu'à 30 pEm?s1, là 
encore), il marque un plateau jusqu'aux plus fortes énergies. 

Les FRS, au contraire, exigent pour leur initiation == niveau minimum 
d'énergie déjà assez élevé (16 pEm?s™ en JL et en LC; 44 dEm?s" en JC). 
Le pouvoir d'initiation qui les concerne demeure faible et se stabilise rapidement 
en JC; en JL, son accroissement est parallèle à celui de l'énergie fournie et en LC 
ilest, comme pour les FD, stimulé au début puis rapidement stationnaire, mar- 
quant même une tendance à décroître sous les plus forts niveaux d'énergie. 

D’une manière assez générale, les histogrammes relatifs aux JC et aux JL, 
ainsi qu'en EC pour les niveaux énergétiques les plus faibles tout au moins, 
montrent un certain parallélisme entre l’évolution du pouvoir de ramification 
et celui des niveaux d'énergie; la stabilisation de celui-ci en LC sous de fortes 
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Figure 2 — Action de lumières d’héméropériodes variées et d'énergie isoquantique sur le 
pouvoir de ramification du thalle. 
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valeurs d'énergie conduit à penser que, sous ces conditions, un blocage inter- 
viendrait, correspondant à un seuil d'énergie maximum. 

Pour vérifier cette hypothèse, on a étudié les variations du pouvoir de ramifi- 
cation en fonction de la photopériode et sous un éclairement isoénergétique. 

Les valeurs obtenues, traduites en histogrammes, sont réunies sur la figure 2. 
Ti apparaît sur celle-ci qu'aucune ramification n'a lieu à l'obscurité complète. 
D'autre part, le pouvoir de ramification est réduit en héméropériode très courte 
(4 h), surtout en ce qui concerne les FD pour lesquels il est presque nul. Pour 
des héméropériodes plus longues : 8 h (JC), 16 h (JL) et 24 h (LC), la ramifi- 
cation est stimulée à la fois au niveau des FD et des FRS, et ceci d'autant plus 
que l'héméropériade est plus longue. On peut donc conclure à la nécessité 
d'une héméro période de 8 h ou plus. 

Ceci semble indiquer que la ramification est sous contrôle phoropériodique. 
Or on sait qu’un phénomène ne peut être considéré comme véritablement dé- 
pendant de la photopériode que s'il satisfait à trois exigences : 1) présenter 
une photopériode critique; 2) nécessiter une phase d’induction; 3) être stimulé 
par une prolongation de l'héméropériode trophique par un éclairement d'appoint 
d'énergie négligeable (Vince-Prue, 1975, pp. 70-93). 
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Figure 3 — Action du nombre de cycles de jour long (JL) sur le pouvoir de ramification du 
thalle (les JL sont suivis de jours courts (JC) en nombre complémentaire pour une durée 
totale de 6 jours; lumière isoquantique}. 
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Figure 4 — Action d'un éclairement d'appoint (2 Em? s) de durég parie sur le pouvoir de 


ramification du thalle. Éclirement trophique : 8/jour. 30 HEm 


Déjà, on peut noter 3 la conclusion de P. S ci-dessus, selon laquelle 
une héméropériode de 8 h au moins est nécessaire, satisfait à la première. 
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Pour déterminer si les deux autres exigences sont elles aussi satisfaites, on a 
entrepris les expériences suivantes- 

Au cours de la première, 7 lots de thalles homogènes ont été soumis à un 
éclairement (de type fluorescent «blanc brillant») durant 6 cycles nycthéméraux 
comportant chacun 0, 1, 2, 3, 4, 5 ou 6 cycles de JL suivis respectivement de 
6, 5, 4, 3, 2, 1 ou O cycle de JC, et d'une intensité telle que dans tous les cas la 
quantité d'énergie fournie a été constante et équivalente à 20 HEm?s 1 durant 
16 h. Les résultats, traduits en histogrammes, constituent la matière de la figure 
3. Ils montrent distinctement que 1 et 2 cycles de JL (suivis respectivement de 
5 et 4 cycles de JC) sont insuffisants pour obtenir une stimulation comparable 
à celle des témoins (en JC et JL) mais que 3 et 4 cycles de JL déterminent une 
stimulation de la ramification du même ordre de grandeur que chez les témoins, 
ce qui satisfait la seconde exigence. 

Une seconde expérience a consisté à soumettre des lots de thalles homogènes 
durant 7 jours à un éclairement de type BB d'énergie 30 HEm?s! durant 8h 
par jour (lumière trophique) suivi d’une lumière d'appoint de même type mais 
d'énergie très faible (2 HEm?s") durant 3, ou 5, ou 8 h. Les résultats, sur la 
figure 4, montrent que la lumière d’appoint exerce une action stimulatrice sur 
le pouvoir de ramification, m durée optimum étant de 8 h. 

La troisième exigence se trouve donc elle aussi satisfaite et le phénomène 
de la ramification peut, chez B. antillarum, être considéré comme véritablement 
dépendant d'une photopériode de jour long. 


2— Action de la température 


Des lots de matériel homogène ont été soumis durant 6 jours à des éclaire- 
ments de type BB, d'énergie variant de 1 à 84 pEm*s"' et de photopériode JL, 
à des températures de 10, 15, 20 et 25°C. 

Les résultats, exprimés en histogrammes, sont regroupés sur la figure 5. Ils 
montrent avec évidence que les ramifications dont sont issus les FD se pro- 
duisent à toutes les températures et dès les niveaux énergétiques les plus faibles, 
alors que la formation des FRS ne commence qu’à partir d’un niveau d'énergie 
minimum (16 Ems“ ) et, là encore, que la température soit haute où basse. 

Mais surtout, iis montrent que les résultats obtenus aux différentes tempé- 
ratures sont sensiblement équivalents de l’une à l’autre; ainsi, la température 
est sans action sur la ramification, aussi bien lors de la formation des FRS 
que des FD. 


DISCUSSION 


La conclusion la plus immédiate est que la ramification est dépendante 
de l'énergie, tout comme la croissance (cf. Shanab & Abdel Rahman, 1988). 
Toutefois, des deux facteurs qui la conditionnent : l'intensité et la durée, c'est 
le second qui exerce l’action la plus marquée. 
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Figure 5 — Action de la température et de lumières d'intensité variée sur le pou- 
voir de ramification du thalle, 


En effet, la ramification est favorisée par les longues héméropériodés (figure 
2), 8h étant un minimum; cette réaction est en outre de nature photopério- 
dique, de type jour long, puisqu'elle satisfait indiscutablement aux critères 
qui la définissent ainsi qu’on l’a démontré. Mais malgré cela, l'induction demeure 
possible en jours courts, à n'importe quel niveau d'énergie pour les FD et seule- 
ment aux plus intenses énergies pour les FRS (figure 1). 

Chez une autre Phéophycée, Scytosiphon lomentaria, on a montré que la 
formation de frondes dressées sur la base rampante (qui peut être assimilée 
à la production de FD chez B. antillarum) est photopériode-dépendante et in- 
duite par les héméropériodes courtes (Wynne, 1969; Dring & Lüning, 1975; 
Lüning, 1981). Toutefois, les souches originaires de Nouvelle Écosse de la var. 
complanatus m sont montrées au contraire insensibles à la photopériode et la 
production de leurs frondes dressées est seulement température-dépendante 
(Correa et al., 1986). 


Le facteur intensité est plus difficile à cerner. L'induction des FD et celle 
des FRS n'ont pas les mêmes exigences. La première se manifeste dès les plus 
bas niveaux d'énergie, puis sa valeur augmente parallèlement à celle de cette 
dernière, jusqu’à un optimum (d'environ 30Em ?s!) suivi d'un palier de satu- 
ration; les conditions expérimentales employées n’ont pas permis de déterminer 
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si une inhibition luisuccède, mais c’est tout à fait plausible. La seconde, au contrai- 
re, nese produit qu'à partir d'un certain seuil d'énergie, de l’ordre de 16 pEm?s"!; 
sa valeur s'accroît ensuite en fonction de l'intensité, tout au moins dans les con- 
ditions optimales de photopériode. On constate en effet que, dans les condi- 
tions de JC et de LC, se produit un blocage décelé par le faible rendement des 
éclairements de forte énergie qui peuvent même, dans le cas de LC, devenir 
inhibiteurs (fg. 1). Cette inhibition, qui affecte également la croissance dans des 
conditions comparables (Shanab & Abdel Rahman, 1988, fig. 2 et 3), paraît être 
une conséquence d'un excès de lumière plus qu'une action spécifique de la 
lumière continue; on l'a retrouvée en effet au cours d’autres expériences (0. c., 
fig. 4). 

Ce n'est donc, en définitive, que dans un éventail assez étroit que se manifeste 
la sensibilité de la ramification à l'intensité de l'éclairement. 

La dépendance — même limitée — de la ramification vi 





vis de l'énergie, 


qui vient d’être mise en évidence ici, ainsi que la dépendance de la croissance 





vis-à-vis de ce même facteur (Shanab & Abdel Rahman, 1988), ont pour corol- 
laire un contrôle de ces deux phénomènes par l'appareil photosynthétique, 
Les quelques travaux qui ont été jusqu'à présent consacrés à la ramification des 
algues filamenteuses n’ont guère envisagé le problème que sous ce dernier aspect 
et l'ont abordé par le moyen de l'action de radiations plus où moins monochro- 
matiques. Il n’est donc pas possible de discuter ici leurs résultats en les confron- 
tant à ceux du présent travail. L'étude de l’action de telles radiations sur la rami- 
fication, ainsi que sur la croissance de B, antillarum, a toutefois été entreprise 
et les résultats discutés au cours d'une autre publication (Shanab, Jacques & 
Magne, 1988). 
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